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Tumbuhan secara konstan selalu 
menghadapi berbagai macam faktor 
eksternal yang mempengaruhi 
pertumbuhan dan perkembangannya. 
Salah satu faktor eksternal yang sangat 
berperan dalan proses itu adalah 
temperatur. Setiap tumbuhan memiliki 
adaptasi terhadap perubahan temperatur 
seperti tumbuhan tropis yang peka 
terhadap temperatur tinggi namun tidak 
peka terhadap temperatur yang mencapai 
titik beku (Shry & Reiley, 2011). 
Stres temperatur rendah atau biasa 
disebut sebagai stress dingin pada 
tumbuhan merupakan faktor pembatas 
khususnya dalam produktivitas tanaman 
agrikultur. Temperatur rendah memiliki 
dampak yang besar dalam survival dan 
penyebaran secara geografis dari 
tumbuhan. Tumbuhan dari wilayah yang 
memiliki empat musim biasanya toleran 
terhadap dingin, namun tidak toleran 
terhadap pembekuan. Akan tetapi 
tumbuhan dari wilayah tropis dan 
subtropis, seperti padi, jagung dan tomat 
sensitif terhadap stress dingin (Jan et al., 
2009). Hanya sepertiga dari total daratan 
di dunia yang terbebas dari kondisi beku 
(free of ice) dan 42% dari daratan 
mengalami tekanan di saat temperatur 
mencapai di bawah 20°C. Stres terhadap 
temperatur rendah pada tumbuhan dibagi 
dalam dua kelompok, yaitu chilling 
(kedinginan) (0-15°C) dan freezing 
(membeku) (< 0°C) (Miura &Furomoto, 
2013). Tumbuhan dapat meningkatkan 
toleransinya terhadap dingin melalui 
proses yang disebut aklimasi dingin (cold 
acclimation) yang berkorelasi dengan 
perubahan biokimia dan fisiologi (Jen et 
al., 2009).  
Perubahan Fisik dan Kimia Pada Sel 
Tumbuhan Akibat Temperatur Rendah 
Chilling pada tumbuhan 
menyebabkan aktivitas enzim tereduksi, 
pengerasan dan berlubangnya membran 
sel, destabilisasi kompleks protein, 
destabilisasi struktur sekunder RNA, 
akumulasi reactive oxygen species (ROS), 
kerusakan pada sistem fotosintesis, hingga 
akhirnya membunuh sel tersebut 
(Ruelland & Zachowski, 2010). 
Temperatur rendah juga menyebabkan sel 
dapat mengalami dehidrasi dengan 
menunjukkan gejala menyusutnya volume 
protoplasma, proses metabolisme 
menurun dan perubahan potensial 
membran. Sel akan mengalami kehilangan 
air dengan cara osmosis, sehingga bagian 
dalam sel akan mengalami peningkatan 
konsentrasi zat terlarut (Gambar 1) (Beck 
et al., 2004 ; Warren, 1998). Saat 
temperatur turun hingga di bawah 0°C, air 
di ruang interseluler membentuk es 
sehingga cairan ekstraseluler akan 
mengalami peningkatan titik beku 
(konsentrasi larutan rendah) dibandingkan 
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cairan intraseluler. Karena potensial kimia 
dari es lebih rendah dibandingkan air pada 
temperatur tersebut, cairan dari dalam sel 
akan mengalir keluar secara osmosis 
(Gambar 1) (Jan et al., 2009). 
 
 
Gambar 1. Diagram representative mekanisme dehidrasi seluler pada saat sel tumbuhan 
dihadapkan pada suhu rendah (Jan et al., 2009) 
 
Kerusakan pada bentuk membrane 
sel dapat terjadi sebagai konsekuensi dari 
dehidrasi tersebut. Salah satunya adalah 
perubahan membran dari bentuk lamellar 
ke hexagonal II (Gambar 2). Kerusakan 
lainnya adalah terjadinya lisis pada 
membran dan luka retak pada membran 
(ketika membran membeku). Proses 
aklimasi terhadap dingin bertujuan untuk 
mencegah kerusakan tersebut. Berbagai 
mekanisme dilakukan oleh tumbuhan (Jen 
et al., 2009). Steponkus et al. (1993) 
melakukan penelitian pada proses 
aklimasi terhadap dingin dan menemukan 
bahwa terjadi perubahan komposis lipid 
pada sel. Fluiditas membran sebagian 
besar ditentukan oleh komposisi lipid, 
derajat kejenuhan lipid dan temperatur 
lingkungan. Pada temperatur rendah 
sejumlah besar lipid tidak jenuuh akan 
terbentuk untuk mengoptimalkan fungsi 
membran. Di samping itu, terjadi asimetri 
komposisi lipid pada membran untuk 
memperkuat struktur fisik membran. 
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Gambar 2. Perubahan struktur membran dari bentuk lammelar menjadi hexagonal (Jan et 
al., 2009) 
Selain perubahan struktur, 
akumulasi sukrosa dan gula sederhana 
lainnya yang terbentuk saat proses 
aklimasi sepertinya berkontribusi pada 
stabilisasi membran, dimana molekul gula 
tersebut dapat memproteksi membran 
terhadap kerusakan akibat pembekuan. 
Pemberian gula secara eksogen dapat 
meningkatkan toleransi tanaman tingkat 
tinggi, misalnya pada kubis, terhadap 
kondisi dingin (Yuanyuan et al., 2009). 
Polipeptida hidrofilik dan LEA (Late 
embryogenesis abundant) juga diprediksi 
mengandung bagian yang dapat 
membentuk α-helices ampifatik yang 
memberikan lekukan intrinsic dan 
kecenderungan membentuk fase 
hexagonal II (Jan et al., 2009). 
Ketika tumbuhan terpaksa 
mengalami kondisi dimana lingkungannya 
dipenuhi oleh es (dibungkus atau berada 
di bawah es), maka laju respiratori atau 
pertukaran gas akan menjadi sangat 
rendah. Kondisi ini dapat terjadi di daerah 
sub-continental  dengan curah hujan yang 
tinggi atau di daerah kutub (Gambar 3). Di 
lapangan, es dapat ditemukan dalam 
bentuk yang tidak beraturan dan 
bergranula yang memungkinkan aerasi 
dalam level yang rendah. Aerasi juga 
dapat terjadi pada tanah yang membeku, 
sehingga tumbuhan yang terbungkus es 
dapat bertahan hidup. Tanaman gandum di 
daerah dingin dapat bertahan hidup pada 
15 cm di bawah es. Akan tetapi kondisi ini 
tidak dapat bertahan lama. Tanaman 
gandum tercatat hanya mampu bertahan 
selama 2 minggu, sementara tanaman 
barley hanya bertahan 1 minggu. Saat 
terbungkus di dalam es, beberapa tanaman 
sereal menghasilkan ethanol, CO2 dan 
asam laktat. Kondisi anaerob tersebut 
yang dapat menjadi toksin bagi tanaman 
sehingga mengalami kematian (Andrews, 
1996). 
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Gambar 3.  Diagram skematik kemungkinan tumbuhan yang terbungkus es dapat bertahan 
hidup pada kondisi B dan D, sementara pada kondisi C dan E tidak. Kondisi 
(A) dimana hujan dan temperatur rendah membentuk lapisan es dan salju. 
Beberapa waktu kemudian, terjadi berbagai kondisi yang berbeda. (B) Jika es 
berbentuk tidak beraturan dan bergranula, masih terdapat aerasi udara bagi 
tumbuhan. (C) Es yang membeku dan tumpukan salju membuat tanaman 
mengalami hypoxia. (D) Ada lapisan udara di antara es yang membeku. (E) Es 
yang membeku di atas permukaan tanah (Andrews, 1996) 
Kloroplas dan Respon Terhadap Dingin 
Sebagaimana telah dijelaskan 
sebelumnya, temperatur rendah dapat 
mempengaruhi arsitektur pada tumbuhan.  
Bagaimana tumbuhan dapat mengenali 
suhu rendah masih menjadi teka-teki bagi 
para peneliti. Salah satu hipotesis yang 
berkembang adalah mengenai 
keseimbangan energi di kloroplas yang 
dapat berfungsi sebagai sensor untuk 
mengenali temperatur di sekitar tumbuhan 
tersebut (Miura & Furomoto, 2013). 
Meskipun aktivitas enzimatik 
biasanya terbatas pada temperatur rendah, 
sistem penangkapan cahaya tidak 
dipengaruhi oleh rendahnya temperatur. 
Pada suhu rendah, terjadi ketidak 
seimbangan antara proses penangkapan 
cahaya dan kapasitas untuk menggunakan 
energi tersebut dalam aktivitas 
metabolisme yang terjadi di daun. 
Akibatnya terjadi kelebihan tekanan 
eksisitas pada PS II (fotosistem II) yang 
mengarah kepada menurunnya regulasi PS 
II melalui penyerapan energi berlebihan. 
Pengaruh lainnya adalah inaktivasi 
permanen pada PS II dan kerusakan pada 
protein pusat reaksi D1 yang akan 
menghambat kapasitas fotosintesis. Proses 
ini disebut sebagai photoinhibition.  
Akibat over-reduksi pada PS II, ketidak 
seimbangan tersebut akan memac 
pembentukan ROS yang akan merusak 
komponen fotosintesis dan seluruh sel. 
Fiksasi CO2 sangat terbatas pada 
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temperatur rendah, sehingga 
photoinhibition dapat terjadi bahkan pada 
radiasi relatif rendah (Miura & Furomoto, 
2013). 
Beberapa strategi dan mekanisme 
ditemukan pada tumbuhan dalam rangka 
adaptasi komponen fotosintesis terhadap 
temperatur rendah. Salah satu strategi 
yang dilakukan oleh tanaman sereal 
adalah peningkatan regenerasi RuBP, 
yang memacu aliran electron melalui 
siklus Calvin dan meningkatkan kapasitas 
fotosintesis. Tanaman Arabidopsis 
melakuan strategi dengan pendinginan 
pada pusat reaksi PS II dengan cara 
memodifikasi transisi antara PS II dan PS 
I melalui fotofosforilasi dan migrasi LHC 
II (Miura & Furomoto, 2013). 
 
Efek Stres Dingin Pada Fitohormon 
Stres dingin pada tumbuhan juga 
berpengaruh pada fitohormon endogen, 
diantaranya asam absisat (ABA), auksin, 
sitokinin, giberelin, asam salisilat (SA) 
dan etilen. Umumnya fitohormon 
merespon secara negatif, namun ada juga 
yang merespon secara positif. 
Konsentrasi ABA di dalam sel akan 
mengalami peningkatan sebagai respon 
terhadap temperatur rendah. ABA akan 
menginduksi ekspresi gen yang 
meregulasi dingin yaitu ADH1 (Miura & 
Furumoto, 2013). Thakur et al. (2010) 
mengungkapkan bahwa peningkatan ABA 
di dalam sel akibat stress dingin akan 
menghambat aliran nutrisi di floem, 
mereduksi kapasitas endosperm untuk 
mensintesis zat tepung, mereduksi nutrisi 
ke ara tapetum hingga menyebabkan 
pollen menjadi steril. Akan tetapi, jika 
terus menerus diperhadapkan pada kondisi 
stress dingin, ABA akan kembali menjadi 
normal, seiring proses aklimasi berjalan.   
Dalam kondisi normal, auksin dan 
giberelin berperan langsung dalam 
pemanjangan sel. Dalam kondisi dingin 
konsentrasi auksin dan giberelin endogen 
akan menurun menyebabkan tumbuhan 
menjadi kerdil. Adanya temperatur rendah 
akan memacu regulasi gen GA 2-oxidase 
yang mengkode GA-catabolizing enzyme 
(Miura & Furumoto, 2013).  Rendahnya 
giberelin akan menghambat 
perkembangan bunga, dan mengugurkan 
buah sebelum waktunya. Sedangkan auksi 
yang rendah akan menghambat kerusakan 
dengan biji dan menurunkan penyebaran 
asmiliat hasil fotosintesis ke seluruh 
bagian tumbuhan. Kondisi dingin juga 
menurunkan konsentrasi sitokinin 
endogen yang akan menghambat proses 
pembelahan sel dan aliran nutrient ke 
dalam endosperm. Akibatnya 
pertumbuhan biji akan terhambat. (Thakur 
et al., 2010). 
Pada tanaman Arabidopsis, gandum 
dan grape berry, kondisi dingin 
menyebabkan akumulasi SA dan glucosyl-
SA di dalam sel. Tingginya konsentrasi 
SA akan menghambat pertumbuhan 
(Miura & Furumoto, 2013). Demikian 
pula dengan etilen, yang jumlahnya akan 
meningkat dalam kondisi dingin dan 
menyebabkan terhambatnya pemanjangan 
sel. Peningkatan etilen endogen juga 
memacu gugurnya buah dan daun, serta 
penuaan lebih dini pada tumbuhan 
(Thakur et al., 2010). 
Sensor Terhadap Stres Dingin dan 
Pembentukan Second Messenger 
Sejauh ini, belum ditemukan secara 
pasti sensor terhadap temperatur rendah 
Pauline Destinugrainy (2013) 
37 
pada tumbuhan. Akan tetapi diperkirakan 
sensor terhadap stress berperan dalam 
pengenalan stress dingin. Tumbuhan dapat 
mengenali temperatur rendah melalui 
perubahan struktur fisik seperti yang 
dijelaskan sebelumnya. Saat dalam 
keadaan shock karena kondisi dingin, 
terjadi peningkatan Ca2+ di dalam sitosol. 
Pengerasan membran menginduksi 
peningkatan Ca2+ dan meregulasi ekspresi 
gen COR (cold-responsive). Karena 
ekspresi gen COR dirusak oleh 
gadolinium, suatu blocker pada channel 
Ca2+, signal Ca2+ ditransduksi ke dalam 
nukleus. Protein pembentuk chimera 
(terbentuk dari fusi antara aequorin dan 
nucleoplasmin) mengenali peningkatan 
konsentrasi Ca2+ di dalam nukleus (Miura 
& Furomoto, 2013).  
Keberadaan Ca2+ diketahui berperan 
dalam proses transkripsi pada tumbuhan 
sebagai second messenger yang akan 
mengaktifkan beberapa gen yang berperan 
dalam proses regulasi respon terhadap 
kondisi dingin. Sensor Ca2+ seperti CaM 
(calmodulin) bertindak sebagai regulator 
negatif, sedangkan CDPKs (Ca2+-
dependent protein kinase) bertindak 
sebagai regulator positif (Miura & 
Furomoto, 2013).   
 
 
Gambar 4. Mekanisme keterlibatan Ca2+ pada proses adaptasi tumbuhan terhadap 
temperatur rendah (Yuanyuan et al., 2009) 
Mekanisme Molekuler Sebagai Respon 
Tumbuhan Terhadap Temperatur 
Rendah 
Penemuan perubahan ekspresi gen 
sebagai proses adaptasi terhadap kondisi 
dingin memacu eksplorasi terhadap 
mekanisme antifreezing secara molekuler. 
Gen-gen yang terinduksi selama kondisi 
stress berfungsi bukan hanya melindungi 
sel dari stress itu sendiri dengan cara 
menghasilkan protein metabolic, namun 
juga meregulasi gen-gen untuk transduksi 
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sinyal sebagai respon terhadap stress. 
Gen-gen yang dihasilkan tersebut dibagi 
dalam 2 kelompok utama. Kelompok 
pertama mencakup protein-protein yang 
mungkin berfungsi dalam toleransi stress, 
seperti chaperone, protein LEA, osmotin, 
protein antifreeze, protein m-RNA binding, 
proline (sebagai enzim kunci untuk 
biosintesis osmolyte), proline transporter, 
protein water channels, enzim 
detoksifikasi, enzim untuk metabolisme 
asam lemak, inhibitor protein, ferritin dan 
protein lipid-transfer.  Kelompok kedua 
adalah faktor protein yang terlibat dalam 
regulasi lanjut dari transduksi sinyal dan 
ekspresi gen yang dapat berfungsi pada 
respon stress (Jan et al., 2009). 
Sejumlah besar gen-gen telah 
diidentifikasi berperan langsung dalam 
peningkatan toleransi terhadap dingin. 
Gen-gen tersebut masuk dalam family gen 
COR yang selalu terinduksi pada kondisi 
dingin. Beberapa diantaranya adalah gen 
Low temperature-induced (LTI), gen Cold 
acclimation-specific (CAS), gen cold-
induced (KIN), dan gen responsive to 
drought (RD). Sementara faktor 
transkripsi yang telah diketahui antara lain 
C-repeat binding factors (CBF1, CBF2, 
CBF3) atau dehydration responsive 
element binding factors (DREB1B, 
DREB1C dan DREB1A). CBF/DREBs 
adalah faktor transkripsi upstream yang 
berikatan dengan promoter cis CRT/DRE 
dab mengaktifkan ekspresi pada gen yang 
responsif terhadap dingin. Transkripsi 
CBF mulai terakumulasi dalam 15 menit 
pada saat tanaman terpapar pada 
temperatur rendah. 
 
Gambar 5. Diagram jalur signaling terhadap untuk merespon kondisi dingin 
Induksi gen COR mencakup dua 
tahapan alur aktivasi transkripsional 
dimana tahap pertama adalah induksi CBF 
dengan gen ICE sebagai promotornya. 
Dalam suhu normal, ICE berada dalam 
keadaan tidak aktif. ICE1 akan berikatan 
dengan MYC dan menginduksi ekspresi 
dari CBF/DREBs (Gambar 5). Sementara 
gen HOS1, MYB15 dan ZAT12 bertindak 
sebagai regulator negatif untuk CBF. Gen 
ICE1 diregulasi oleh ubiquitylation dan 
sumoylation. Ubiquitylation dimediasi 
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oleh HOS1. Sumoylation adalah 
modifikasi protein post transalasi dimana 
small ubiquitin-related modifier (SUMO) 
terkonjugasi dengan substrat protein pada 
SUMO E3 ligase (SIZ1), sedangkan 
desumolaytion adalah penghilangan 
protein SUMO oleh SUMO protease.  
Homolog dari gen CBF di 
Arabidopsis ditemukan pada beberapa 
tanaman lainnya, misalnya pada Brassica 
napus, kedelai, brokoli, tomat, alfalfa, 
tembakau, cherry, gandum, sereal, jagung, 
padi, dan strawberry (Tabel 1). Dengan 
memahami mekanisme molekuler respon 
tanaman terhadap kondisi dingin, 
kemungkinan untuk menemukan strategi 
potensial dalam perbaikan toleransi 
tanaman terhadap stress lingkungan 
semakin besar, khususnya untuk tanaman 
pertanian dan perkebunan. 
Tabel 1. Faktor transkripsi dan gen structural sebagai transgene untuk antifreezing (Jan et 
al., 2009) 
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